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Chronologie du developpement et evolution du stockage de calcium
et des cellules a urates chez Niphargus schellenbergi Karaman. *
par
Franyois GRAF et Philippe MICHAUT**
SUMMARY
Developmental chronology and evolution of calcium storage and urate
containing cells in Niphargus schellenbergi Karaman.
The intra-marsupial development of Niphargus schelfenbergi is divided into three phases: within
the chorion, embryonic intermoult and juvenile intermoult. The disappearance of the chorion
divides the first phase from the second. A double exuviation exists between the last two. The
chronology of the embryonic development and of the beginning of post-embryonic develop-
ment is established. On hatching the juvenile N.schelfenbergi has one pair of hepatopancreatic
caeca. During the first post-embryonic intermoults arc formed the ventral hepatopancreatic
caeca, posterior caeca and anterior caecum. The relation between posterior caeca and the aorta
is described.
The study'of calcium storage before moulting showed that calcareous concretions located in
posterior caeca and midgut have the typical form, volume, quantity and distribution of the
species. This calcium accumulation process occurs in the midgut following the first post-
embryonic exuviation. It is only when the sixth exuviation is attained that storage in the
posterior caeca is similar to the one in adults.
The urate containing cells located at the lower face of the pericardial septum begin to
accumulate urate spherules 15 days before hatching. They vary in form, volume, localization and
composition, and so may be considered as storage sites for urate, pigments and various ions (P,
K, Ca, S, Cl, Na, Mg) which arc returned to circulation.
II est desormais bien etabli qu'avant la mue Ie Crustace hypoge Niphargus stocke
dans son intestin moyen et dans ses caecums posterieurs des concretions calcaires
qui seront utilisees apn':s l'exuviation pour la consolidation de la nouvelle cuticule.
Ce processus de stockage de calcium avant la mue, qui s'observe egalement chez Ie
Talitride aerien Orchestia (Graf, 1962, 1969) et Ie Mysidace Spelaeomysis longipes
(Nath, 1972), est en rapport avec Ie mode de vie du Crustace. Chez Orchestia ce
phenomene de stockage de calcium apparaft au cours de la vie embryonnaire (Graf,
1972); la presente etude a pour but de rechercher a quel stade embryonnaire ou
* Vne partie de cette etude a fait l'objet d'une communication lors du 3eme colloque inter-
national sur les genres Gammarus et Niphargus et du 2eme symposium international sur
l'ecologie des eaux souterraines (Schlitz, 22 - 26 sept. 1975).
** Laboratoire de Biologie animale et generale, Faculte des Sciences de la Vie et de l'Envi-
ronnement, 6, Boulevard Gabriel, 21000 - Dijon, France.
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post-embryonnaire ce stockage intervient chez Niphargus, ce qui necessite d'etablir
la chronologie du developpement de cet Amphipode hypoge. Par ailleurs, ayant
montre la presence de cellules a urates chez ce Crustace (Graf, 1971), il apparaissait
particulierement interessant de conduire cette etude sur des individus d'une popula-
tion de Niphargus schellenbergi chez lesquels ces cellules sont particulierement
nombreuses.
Apres avoir etabli les grandes etapes du developpement de ce Niphargus, nous
envisagerons d'une part Ie developpement des derives de I'intestin moyen et Ie
stockage de calcium et d 'autre part l'apparition et l'evolution des cellules a urates.
I. LES GRANDES ETAPES DU DEVELOPPEMENT.
A - Travaux anterieurs sur Niphargus virei
Si l'embryologie des Amphipodes epiges a fait l'objet d'assez nombreux travaux (cf.
biblio. in Weygolt, 1958; Ginet, 1960, Bregazzi, 1973), les donnees concernant Ie
developpement de Niphargus sont relativement restreintes. Husson (I 949) fait etat
du ralentissement du developpement des Amphipodes hypoges comparativement a
celui des epiges et precise (I959) que, chez N virei, il faut compter environ 4
mois de vie marsupiale (de la ponte a la mise-bas) alors que chez une plus petite
espece (Naquifex Schiodte) il faut une cinquantaine de jours pour obtenir l'eclo-
sion. Chez N virei la premiere mue se fait en moyenne un mois environ apres la
mise-bas, les mues suivantes n'ayant lieu que tous les 2 ou 3 mois (Husson, 1953).
Selon Ginet (I960), la gestation de N virei se subdivise en 2 phases separees par
l'eclosion: l'incubation dure de 70 a 90 jours et la vie marsupiale jusqu'a 40 jours,
ce qui fait un total de 4 mois. Les intermues sont en moyenne de 70 jours pendant
la premiere annee et de 110 jours pendant la seconde.
Les travaux de Ginet (I960) et Turquin (I 967, 1969) precisent la chronologie
de la morphogenese de N virei, la periode d'incubation etant scindee en 4 phases
d'une vingtaine de jours:
- 0 a 25 jours: de la ponte a I'image nauplienne (segmentation, edification de la
bande germinative et de l'organe dorsal).
- 25 a 50 jours: du stade nauplien a la fin de la mise en place des appendices.
Cette periode voit notamment fa mue naupfienne, Ie stade metanauplien, la cour-
bure ventrale, l'apparition d'une coque albumineuse.
- 50 a 70 jours: segmentation des appendices et du corps. Vers 60 jours, forma-
tion de l'intestin provisoire, developpement maximal de l'organe dorsal, l'el1lbryon
mue une nouvelle fois (Turquin, 1967). L'embryon est acheve a 70 jours.
- 70 a 90 jours: differenciation definitive, acquisition des mouvements du coeur
puis du corps. L'organe dorsal regresse des 80 jours. L 'ee/osion s 'effectue par ruptu-
re du chorion.
Si ces diverses etapes se retrouvent pour I'essentiel chez Nschellenbergi, nos
observations divergent cependant, d'une part sur la presence d'une nouvelle mue
entre la mue nauplienne et l'eclosion, et, d'autre part, sur la persistance du chorion
jusqu'a l'eclosion.
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B - Observations sur Niphargus schellenbergi.
Cette etude est menee sur des N sclzellenbergi [espece consideree par Straskraba
(1972) comme independante de Naquilex Schiodte] recoltes dans une source tres
intermittente de la commune d' Avot (Cote-d'Or) en contre-bas d'un verger cadastre
A 328.
Les oeufs de N sclzellenbergi, espece de taille moyenne, sont semblables a ceux
de N virei decrits par Ginet (1960) quant a leur coloration jaune pale et a leurs
dimensions (0,7 mm x 0,6 mm en debut d'incubation; 0,8 x 0,65 avant l'ec1osion).
Comme chez les autres Gammarides, Ie nombre des oeufs est fonction de la taille de
la femelle, il est en moyenne d'une douzaine pour les femelles dont la taille voisine
9 mm, ce qui est legerement superieur au cas de femelles de N !ongicalldatlls de 10
a II mm chez lesquelles il y a en moyenne 9 oeufs (Ginet, 1960).
L'observation du developpement est effectuee, d'une part sur des oeufs preleves
periodiquement dans Ie marsupium de plusieurs femelles (recoltees gestantes ou
ayant pondu en elevage) et, d'autre part, sur des oeufs places en incubation artifi-
cielle dans des salieres dont l'eau est renouvel~e tous les 2 jours; si cette derniere
methode est particulierement satisfaisante, il est cependant delicat d'eviter diverses
infections de l'oeuf au cours d'un developpement complet, ce qui oblige a consi-
derer que Ie role du marsupium ne doit pas etre limite a celui d'un simple support.
Notons Ie comportement original d'une femelle qui a tres rapidement reintroduit
dans son marsupium un oeuf qui venait d'en etre extirpe a l'aide d'un pinceau fin.
La vie marsupiale de N schellenbergi, d'une duree moyenne de 100 jours (eleva-
ge a 10 - 120 C), peut, comme pour Ie Talitride Orchestia cavimana, etre scindee
dans Ie marsupium
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Fig. 1. Chronologie, en jours, du developpement de N. schellenbergi fondee sur revolution des
enveloppes embryonnaires et des formations cuticulaires. Explications dans Ie texte. ch,
chorion; cn, cuticule nauplienne; ci, cuticule intermediaire; 0, s, cj, ongles, soies, cuti-
cule juveniles; od, organe dorsal.
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en 3 Mapes (Graf, 1972). Les deux premieres etapes, nommees phase du chorion et
intermue embryonnaire, correspondent au deve10ppement embryonnaire propre-
ment dit (35 jours chacune) et sont separees par la rupture et la disparition du
chorion. La troisieme etape, d'environ 30 jours, correspond a la plus grande partie
de la premiere intermue post-embryonnaire (nommee intermue juvenile), 1es pulli
etant libres dans Ie marsupium (fig. I)
1. Premiere etape: phase du chorion (35 jours).
- 0 a 12 j.: phase de segmentation de I'oeuf a l'interieur du chorion.
- 13 j.: edification de la bande germinative.
- 16 j.: edification de l'organe dorsal qui n'adhere pas au chorion.
- 20 j.: stade nauplien qui sera rapidement entoure d'une mince enveloppe, la
cuticule nauplienne.
- 25 j.: stade metanauplien caracterise par l'allongement et l'ebauche de la metame-
risation du futur mesosome.
- 27 j.: debut de la courbure ventrale entre mesosome et pleon; antennes et mandi-
buIes sont nettement visibles.
- 32 j.: alors que la courbure ventrale est maximale et que les ebauches des appen-
dices du mesosome apparaissent, la cuticule nauplienne se decolle de l'embryon sauf
au niveau de l'organe dorsal (fig. 1).
- 35 j.: Ie chorion se rompt et disparaft. Cet instant peut etre considere comme une
eclosion primaire car l'embryon n'est alors enferme que dans une enveloppe, la
cuticule nauplienne, qu'i! a lui-meme secretee. Sous la cuticule nauplienne l'ectoder-
me embryonnaire elabore une nouvelle enveloppe nommee cuticule intermediaire
(Graf, 1972). La rupture du chorion est attestee, d'une part par la constatation du
rejet de cette membrane sur des oeufs places en incubation artificielle et, d'autre
part, du fait que, des cet instant l'organe dorsal debouche a I'exterieur et qu'il est
alors possible de voir des extrusions par Ie centre de cet organe, extrusions peut-etre
dues aux conditions d'observation, a l'influence de la chaleur ou de la lumiere.
Observe en premier chez Ie Talitride OrcJzestia (Graf, 1972) et confirme chez des
Lysianassides (Bregazzi, 1973), ce processus d'ec1atement du chorion constate chez
Ie Gammaride hypoge N. schellenbergi pourrait etre general aux Amphipodes, a
moins qu'il ne soit en relation avec Ie mode de vie assez particulier des especes
considerees: mode de vie aerien pour Orchestia, 6 mois d'incubation a - 10 C pour
les Lysianassides des eaux. de I'Antarctique, longue incubation aussi pour Niphar-
gus.
2. Deuxieme etape: intermue embryonnaire (35 jours).
Cette phase d'organogenese se deroule entre deux exuviations particulieres (d'ou
l'emploi du terme d'intermue), d'une part apres Ie decollement de la cuticule nau-
plienne et la disparition du chorion (ec1osion 1) et, d'autre part, avant Ie rejet des
cuticules nauplienne et intermediaire correspondant a la seconde ec1osion, a la suite
de laquelle Ie jeune sera libre dans Ie marsupium (fig. 1).
- 37 j.: les antennes sont segmentees, les ebauches de tous les appendices sont
presentes.
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_ 45 j.: Ie corps et les appendices sont segmentes, l'intestin moyen provisoire
delimite entii~rement Ie vitellus (planche I, 1).
_ 50 j.: edification du coeur et d'une paire de caecums hepatopancreatiques qui
s'isolent de l'intestin proviso ire par etranglement de ses parois latero-ventrales. Les
branchies et les plaques coxales s'individualisent.
_ 55 j.: la cuticule intermediaire se decolle de l'epiderme (stade DO de l'intermue
embryonnaire). Debut d'accumulation d'urates dans les futures cellules a urates.
_ 58 j.: contractions cardiaques irregulieres et intermittentes. Contractions peristal-
tiques des caecums hepatopancreatiques et de l'intestin moyen sous l'action de la
lumiere d'observation.
- 59 j.: contractions cardiaques regulieres mais intermittentes.
_ 60 j.: differenciation du materiel fibrillaire des matrices des soies des ongles
(stade D l' de l'intermue embryonnaire). Les matrices trichogenes sont reliees a la
cuticule intermediaire par une fibre nerveuse, comme pour Orchestia (Graf, 1972).
Debut d'edification des caecums posterieurs par evagination de la region dorsale de
l'extremite posterieure de l'intestin moyen (planche I, 2).
_ 62 j.: la secretion des etuis des ongles et des soies commence (stade D 1").
Contractions musculaires dans la region anterieure du corps.
_ 63 j.: contractions cardiaques regulieres et constantes. Mouvements du corps.
Debut de regression de I'organe dorsal.
_ 66 j.: debut de secretion de la couche preexuviale du futur squelette, la cuticule
juvenile (stade D 2 de I'intermue embryonnaire; planche I, 3).
- 68 j.: mouvements du corps assez vifs.
_ 70 j.: eclosion secondaire et liberation du jeune dans Ie marsupium par rupture et
rejet des cuticules nauplienne et intermediaire. A l'eclosion 2, Ie jeune N. schellen-
bergi mesure environ 1,9 mm (de la base des antennes au telson), Ie flagelle princi-
pal des antennes 1 comporte 6 articles, celui des antennules (A 2) 4 articles. II n'est
pourvu que d'une seule paire de caecums hepatopancreatiques (dorsaux) qui renfer-
ment des reserves vitellines, comme la region mediane de l'intestin moyen (planche
1, 4). Les caecums posterieurs sont au tout debut de leur developpement.
3. Troisieme Hape: premiere intermue post-embryonnaire ou intermue juvenile.
Apres l'eclosion 2, Ie jeune N schellenbergi demeure environ 30 jours dans Ie
marsupium. II en sortira lorsqu'il sera a l'etape DO de cette intermue post-embryon-
naire qui se terminera 10 jours apres par la premiere exuviation extra-marsupiale.
En fait la sortie du marsupium des jeunes d'une meme portee peut etre tres echelon-
nee et varier de 18 a 35 jours apres l'eclosion 2, mais, dans ces divers cas, la duree
de la premiere intermue post-embryonnaire sera cependant d'environ 40 jours. Les
pulli qui sortent du marsupium, alors qu'ils sont parvenus a un stade d'intermue
entre C et D I", s'alimentent des leur sortie; ceux qui ne sortent qu'en D I" ne
s'alimentent pas avant la premiere exuviation extra-marsupiale, les concretions cal-
caires apparaissant des ce stade d'intermue dans leur intestin moyen. Les reserves de
vitellus de l'intestin moyen sont utilisees dans les jours qui suivent l'eclosion, alors
que celles contenues dans les caecums hepatopancreatiques peuvent, dans certains
cas, persister partiellement jusque durant I'intermue 2. Cette troisieme phase du
developpement voit 1'0rganogenese se poursuivre.
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4. Etapes suivantes.
Apres leur sortie du marsupium, les jeunes sont eleves, soit en presence d'argile
(dans laquelle ils creusent tres rapidement des terriers), soit en presence de feuilles
mortes d'Orme et re«oivent dans ces deux cas une alimentation carnee. Contraire-
ment a ce qui a ete observe chez Nvirei par Ginet (1955) et Gounot (1960), les
individus eleves en l'absence de limon argileux se develop pent aussi bien que ceux
qui disposent de ce sediment: l'argile ne conditionne donc pas la survie ou Ie
developpement des individus de cette population de N schellenbergi.
Durant la premiere annee, les intermues sont en moyenne de 70 a 90 jours (fig.
2). Les durees relatives des diverses eta pes et stades d'intermue sont semblables a
celles de l'adulte et identiques a celles de N virei (Graf, 1968), a savoir que la
periode D correspond a environ 20% de l'intermue totale.
L'accroissement de taille est relativement faible au cours des premieres inter-
mues: 1,9 mm a l'intermue I, 2,4 mm a l'int.2, 2,8 mm a l'int. 3, 3,25 mm a l'int.
4, 3,7 mm a l'int. 5, les plus grands males recoltes mesurant 14 mm, les plus grandes
femelles II mm.
Afin de rechercher un critere permettant de definir a quelle intermue est parve-
nu un individu, iI convenait de savoir comment s'effectue I'augmentation du nom-
bre des articles du flagelle principal des antennes et de celui des antennules. Chez
Nvirei, Ie flagelle principal des antennes possede 6 articles a l'eclosion, 10 a la mue
suivante et en acquiert regulierement 2 a chaque mue, mais a partir de 18 articles la
regularite est perturbee (Ginet, 1960). Chez les jeunes N schellenbergi, Ie nombre
des articles etant aussi souvent impair que pair, nous avons suivi la croissance des
flagelles antennaires pendant 5 intermues sur une quarantaine d'individus provenant
de 6 portees. Ces jeunes sont eleves par portee et sont observes periodiquement au
microscope pour determiner leur stade d'intermue. A I'approche de la mue, les
individus sont isoles; I'observation des flagelles antennaires permet de reconnaitre
l'article qui se divise, ce qui est verifie, apres l'exuviation, par la comparaison de
l'exuvie et de la nouvelle antenne. Chez N schellenbergi, Ie nombre d'articles des
PLANCHE I.
I - Embryon de N. schellenbergi d'environ 45 jours, soit 10 jours apres 1'cc1atement du cho-
rion. L'enveloppe la plus externe correspond a la cuticule nauplienne (cn), Ie centre de 1'organe
dorsal (od) est en communication directe avec Ie milieu exterieur, 1'epiderme est recouvert par
la cuticule intermediaire. L'intestin proviso ire (imp) renferme la totalite du vitellus. Les appen-
dices sont segmentes.
2 - Embryon de 60 jours, soit 10 jours avant 1'ec1osion 2. Le vitellus est essentiellement localise
dans les caecums hepatopancreatiques dorsaux (chd).
3 - Extremite d'un pereiopode d'un embryon un peu plus age que celui de la figure precedente,
soit 4 a 5 jours avant 1'cc1osion 2. La formation de I'ongle et Ie debut de secretion de la cuticule
juvenile (cil sous la cuticule intermCdiaire (ei) permettent de prcciser que 1'embryon est parvenu
au debut de 1'etape D 2 de 1'intermue embryonnaire.
4 et 5 - Coupes tranversales de jeunes N. schellenbergi aussit6t apres 1'ec1osion 2. Le septum
pcricardique (s) apparait constitue de 2 lames qui doublent la tunique musculaire (tm) du coeur
(co). On note la presence de vitellus (v) dans 1'intestin moyen (im) et dans les caecums hcpato-
pancreatiques dorsaux (chd); cj, cuticule juvenile;cm, connexion mesodermique;g, ebauche de
gonade; lsd, lame septale dorsale; lsv, lame septale ventrale; mi, mcsoderme intestinal.
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Fig. 2. Tableau rccapitulatif de !'evolution de la taille, du nombre des articles des l1agelles des
antennes I et 2, du stockage de calcium, des caecums hepatopancreatiques et des cellules
a urates chez N. schellenbergi au cours des 6 premieres intermues.
flagelles antennaires est, a l'eclosion, de 6 pour les Al et de 4 pour les A 2; il est de
25 et 11 chez les plus grands males observes (14 mm) et de 23 et 10 chez les
femelJes (11 mm). En ce qui concerne les AI, la numerotation des articles est faite
de l'extremite proximale (base) vers l'extremite distale. Lors de l'exuviation I (en.
tre les intermues 1 et 2) Ie nombre des articles passe de 6 a 8 chez les 3/4 des
individus par subdivision des articles 3 et 4, et de 6 a 9 chez les autres par subdivi-
sion des articles 2, 3 et 4. Lors des exuviations suivants, seuls les articles proximaux
(basaux) 1 et (ou) 2 se subdiviseront. La figure 3 montre les diverses modalites de
I'accroissement du nombre de ces articles: ou bien aucun article ne se divise, ou
bien la division affecte un seul article (Ie 1 ou Ie 2) ou 2 articles (Ie 1 et Ie 2). Lors
de l'intermue 5, les individus sont repartis en 4 lots subegaux a 11, 12, 13 ou 14
articles. Ces irregularites dans l'accroissement du nombre des articles s'observent
non seulement a I'interieur d'une meme portee mais encore sur un meme individu,
chacun des deux flagelles passant par exemple de lOa 11 par subdivision de l'article
1 d'un flagelle et subdivision de l'article 2 de l'autre flagelle. II est de meme
frequent que les deux flagelles n'aient pas Ie meme nombre d'articles, ceci indepen-
damment d'une eventuelle amputation. En ce qui concerne Ie flagelle des A 2, il pre-
sente 4 articles a l'eclosion et durant les intermues 1 et 2, 5 articles durant les inter-
mues 3 et 4 (I'article proximal s'etant divise); au cours des intermues suivants, l'ac.
croissement devient irregulier du fait de la division de 0, de 1 ou de 2 articles. Afin de
determiner a quelle intermue est parvenu un jeune N. schellenbergi il conviendra
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donc de considerer a la fois la taille de l'individu et Ie nombre des articles flagel-
laires des A 1 et des A 2 (fig. 2).
I n t. 1 nom bre d'art ic I e s 6
/""-
division des articles (3-4) (2-3-4)
/ '"I n t. 2 8 9/""- ""-J-n (2~ (1\
In t. 3 10 9 10
/""- /""- /
;;-2) (lou~ ;-n (1~ /0
I n t. 4 12 11 10
Fig. 3. Diverses modalitcs de l'accroissement du nombre des articles du flagelle principal des
antennes I de N. sche/lenbergi au cours des trois premieres intermues. La numerotation
des articles est Faite de l'extrcmitc proximale (base) vers l'extrcmitc distale.
II. EVOLUTION DE L'INTESTIN MOYEN ET DU STOCKAGE DE CALCIUM.
Nous allons d'abord preciser les gran des etapes de 1'0rganogenese des derives de
l'intestin moyen, puis nous envisagerons quelle est la relation anatomique des cae-
cums posterieurs avec l'aorte et comment evolue Ie processus de stockage de cal.
cium avant la mue.
A . Les derives de l'intestin moyen
Chez les Gammarides, trois formations glandulaires sont en relation directe avec
l'intestin moyen dont elles derivent:
-deux paires de caecums hepatopancreatiques debouchant ventralement a la limite
anterieure de l'intestin moyen. Une paire est ventrale par rapport au tube digestif,
elle s'etend jusque dans l'urosome; l'autre paire dite dorsale, en fait laterale par
rapport au tube digestif, est legerement plus courte que la precedente (planche II,
2).
-un caecum anterieur impair debouchant dorsalement a la limite anterieure de
l'intestin moyen.
-une paire de caecums posterieurs debouchant dorsalement a la limite posterieure
de l'intestin moyen et s'etendant dans Ie metasome.
Chez N schellenbergi, 1'0rganogenese du tube digest if et de ses derives debute au
cours de l'intermue embryonnaire et se poursuit longtemps apres l'eclosion. Vers 45
jours, l'endoderme enveloppe Ie vitellus pour constituer un intestin moyen provi-
soire (planche I, 1) qui sera a 1'0rigine de l'intestin moyen definitif, des caecums
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hepatopancreatiques, des caecums posterieurs et du caecum anterieur. Vers 50
jours, Ie tube endodermique se subdivise longitudinalement en trois compartiments,
un compartiment medio-dorsal correspondant a l'intestin moyen definitif et deux
compartiments latero-ventraux plus volumineux qui contiennent la plus grande par-
tie du vitellus et correspondent aux caecums hepatopancreatiques (future paire
dorsale) (planche I, 2). L'edification des caecums posterieurs debute vers 60 jours
selon deux evaginations dorsales de l'extremite posterieure de l'intestin. Quant au
caecum anterieur, il commence a s'organiser, juste avant l'ec!osion, a partir d'une
evagination medio-dorsale de l'extremite anterieure de I'intestin. Ainsi, lors de l'e- .
c!osion 2, Ie jeune N schellenbergi n'est pourvu que d'une seule paire de caecums
hepatopancreatiques et les caecums anterieur et posterieurs sont a peine ebauches.
La presence d'une seule paire de caecums hepatopancreatiques a I'ec!osion a deja
ete signalee chez N virei par Turquin (1967, cet auteur pari ant en fait d'une paire de
caecums anterieurs) et chez Orchestia par Graf (1972), alors que chez Gammams les
deux paires sont presentes a la naissance.
L'evolution des caecums, relativement lente, est schematisee sur la figure 4. Les
caecums hepatopancreatiques ventraux commencent a s'organiser, au cours de l'in-
termue juvenile 1, a partir de la region antero-interne des caecums dorsaux; ils
s'allongent progressivement vers l'arriere et deviendront plus longs que les caecums
dorsaux lars de l'intermue 5 (12 mois environ). Le vitellus contenu dans l'intestin
moyen disparaft au debut de l'intermue juvenile 1, celui contenu dans les caecums
hepatopancreatiques sera resorbe beaucoup plus lentement tout au long de cette
intermue (planche I, 4). L'allongement des caecums posterieurs vers I'avant s'effec-
tue pour I'essentiel en 4 mois (exuviation 2), mais ne sera maximal qu'au cours de
l'intermue 5.
PLANCHE II.
I - Coupe transversale au niveau du coeur d'un N. schellenbergi adulte montrant la localisation
des cellules a urates (cu) sous Ie septum pericardique (s) subdivise en 2 lames au niveau du coeur
(co); im, intestin moyen; lsd, lame septale dorsale; lsv, lame septale ventrale; tm, tunique
musculaire cardiaque.
2 - Coupe transversale au niveau du Ume mesosomite d'un N. schellenbergi adulte montrant la
localisation des cellules a urates (cu) au milieu de cellules adipeuses sous Ie septum pericardique
(s); Cchd, caecum hepatopancreatique dorsal; chv, caecum hepatopancreatique ventral; im,
intestin moyen; vs, vesicules seminales. Les caecums posterieurs (cp) ne sont pas localises dans
la lumiere de l'aorte posterieure (ap) mais, comme Ie montre la photographie
3 (agrandissement d'un caecum de la photo 2), entre la lame septale dorsale (lsd) et la paroi de
I'aorte.
4 - Coupes seriees realisees dans la region distale des caecums posterieurs montrant que les
caecums sont localises entre la lame septale dorsale (lsd) et la paroi de l'aorte (pa) et non dans la
lumiere de l'aorte (ap).
5 - De meme chez N. virei les caecums posterieurs (cp) qui semblent ctre loges dans la lumicre
de l'aorte posterieure (ap) sont en fait localises entre la lame septale dorsale (lsd) et la paroi de
l'aorte (pa); cm, connexion mesodermique; im, intestin moyen; lsv, lame septale ventrale; s,
septum pericardique.
6 - Chez N. foreii les caecums posterieurs (cp) renferment lors de l'exuviation de volumineux
spherolithes et les cellules a urates sont Ie plus souvent, au niveau du metasome. alignees Ie long
des caecums.
CALCIUM ET CELLULES D'URATE CHEZ NIPHARGUS 257
50 J.1
5
cp
.4
3
. • I
'~
cu"
••
258 F. GRAF et Ph. MICHAUT
11 I 2 I 3 I 4 I 5 I 6 I 7 1 1 I 2 I 3 I 1 12131
EX1~ ...~
""', , . ',', - L 2,4 mm
chv chd ~ ,
EX2~~&r~
, ,
Ad - L 13 mm, I
me s 0
I 2 I
meta
1213!
uro :
Fig. 4. Representation schematique de l'etat de developpement des derives de l'intestin moyen
lors de I'eclosion 2 (Ec 2), de l'exuviation 1 (Ex 1), de l'exuviation 2 (Ex 2) et chez
l'adulte (Ad), par rapport aux segments du mesosome (meso), du metasome (meta) et de
l'urosome (uro). Les echelles (L) precisent la longueur des individus aux stades consi,
deres. Chez les jeunes Ie diamctre des caecums hepatopancreatiques cst proportionnelle'
ment plus grand que chez les adultes. ca, caecum anterieur; chd, caecum hepatopan-
creatique dorsal; chv, caecum hepatopancreatique ventral; cp, caecum posterieur; im,
intestin moyen; ip, intestin posterieur.
B - Relation des caecums posterieurs avec l'aorte
La position des caecums posterieurs a intrigue la plupart des auteurs qui les ont
observes chez divers Gammarides (cf.biblio. in Graf, 1969), d'une part du fait de
leur position dorsale par rapport au septum pericardique alors que la totalite de
l'appareil digestif est localise dans Ie compartiment ventral (planche II) et, d'autre
part, parce qu'ils paraissent a priori loges dans la lumiere de l'aorte posterieure:
selon Cussans (1904) et Graf (1969) "Ies caecums posterieurs sont en contact etroit
avec la paroi de l'aorte mais ne sont pas places dans sa lumiere", alors que pour
Gibert (1971) "l'aorte posterieure enveloppe completement ces deux caeca qui sont
donc entierement contenus dans sa lumiere interne". II convenait donc d'etudier la
relation des caecums avec l'aorte posterieure non seulement chez des adultes, ce qui
a ete fait par Klovekorn (1934), mais aussi chez des individus sur Ie point d'eciore,
c'est-a-dire au moment ou les caecums se developpent (fig. 5).
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L'aorte posterieure est etroitement associee au septum pericardique, elle est en
fait localisee dans Ie septum qui est constitue par l'accolement de deux lames:
comme Ie coeur (planche 1,4 et 5; planche II, 1), l'aorte posterieure s'est vraisem-
blablement constituee selon Ie mode de formation du vaisseau dorsal des Annelides,
l'espace virtuel compris entre les deux lames septales correspondant a un reliquat de
cavite coelomique (? ) et la lumiere du vaisseau a une cavite blastocoelienne (Wey-
golt, 1958; Siewing, 1969, p. 231, 322, 326). La lame ventrale du septum est en
continuite avec Ie mesoderme intestinal par l'intermediaire d'une ou deux con-
nexions mesodermiques (planche I, 4 et 5) qui sont, chez l'adulte, parfois bien visible
(planche II, 5) ou Ie plus souvent noyees dans un tissu adipeux; ces connexions ne
sont, bien entendu, pas homologues des mesentthes des Annelides ou des Vertebres.
L'aorte posterieure est bien delimitee par une paroi propre de l'extremite du tube
cardiaque jusqu'au niveau de la region anterieure du proctodeum, roais sa localisa-
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Fig. 5. Relation des caecums posterieurs avec l'aorte et Ie septum pericardique chez un N.
sehellenbergi venant d'ec!ore. ap, aorte posterieure; em, connexion mesodermique; ep,
caecum posterieur; im, intestin moyen; ip, intestin posterieur; lsd, lame septale dorsale;
lsv, lame septale ventrale; mi, mesoderme intestinal; pa, paroi de l'aorte; s, septum
pericardique. En reaHte les lames du septum sont intimement accolees entre cUes et avec
la paroi de l'aorte.
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tion par rapport au septum paraft se modifier au cours de son trajet: en avant de la
region distale des caecums l'aorte est localisee dans Ie plan du septum (fig. 5 A), a
l'approche et au niveau des caecums elle apparait placee au-dessus du septum (fig. 5,
B a D), alors qu'au niveau de l'intestin posterieur elle est situee en dessous (fig. 5,F
et G). En realite, comme nous l'avons dit, l'aorte est localisee entre les deux lames
septales et au niveau de la zone d'evagination des caecums posterieurs, la lame
septale ventrale n'est plus presente alors que la lame septale dorsale persiste sur la
plus grande longueur de l'urosome. Lors de leur evagination, les caecums posterieurs
depriment la lame septale dorsale pour s'accoler lateralement ou meme dorsalement
a l'aorte (fig. 5, E). lIs migrent ensuite vers l'avant entre la paroi de I'aorte et la
lame septale dorsale (planche II, 2 a 5), ils ne sont jamais dans la lumiere interne de
l'aorte, mais presentent cependant un contact tres net avec Ie flot sanguin.
C - Stockage du calcium avant la mue
1. Chez l'adulte
Chez N schellenbergi adulte Ie stockage de calcium avant la mue est essentiellement
localise dans l'intestin moyen, du mesosomite 5 a l'urosomite 1, sous forme de
rhomboedres de calcite ou de complexes rhomboedriques (planche III, 3) qui
mesurent en moyenne 175 IJ.de long pour 150 J..I. d'epaisseur (un complexe de 400 J..I.
x 175 IJ.a cependant Me observe chez un individu de 10,5 mm). Dans les caecums
posterieurs Ie stockage calcique n'est jamais tres important, il est generalement
constitue par trois spherolithes localises dans la region proximale de chaque caecum
(region anterieure de l'urosomite 1 et parfois region posterieure du metasomite 3),
ce qui signifie que les 3/4 anterieurs ne stockent pas de calcium. S'ils ne sont pas
nombreux, ces spherolithes sont cependant relativement gros et peuvent atteindre
175 J..I. de long et 120 J..I. d'epaisseur. II arrive frequemment d'observer un complexe
rhomboedrique arque, engage dans la region proximale d'un caecum et dans l'intes-
tin (planche IV, 3). Plus rarement un chapelet de spherolithes peut etre observe
dans l'intestin, au milieu des rhomboedres. Ces deux observations laissent a penser
que du calcium secrete par les caecums pourrait etre achemine dans l'intestin, soit
sous forme soluble, soit sous forme de spherolithes qui evolueraient en forme
rhomboedrique par cristallisation secondaire. De cette hypothese tres vraisembla-
ble, deja envisagee dans Ie cas de N virei (Graf, 1969), il resulte que l'absence d'un
stock calcique important dans les caecums ne signifie pas que ces organes n'ont pas
participe a l'elaboration des concretions intestinales.
PLANCHE III.
Concretions calcaires sous forme spherolithique (sph) dans les caecums posterieurs (cp) et
rhomboedrique (rh) dans l'intestin moyen (irn) lors de l'exuviation.
I - Chez un N virei de 19 mm
2 - Chez un N virei de 9 mm
3 - Chez un N schellenbergi de 13 mm
Ces trois photographies etant reproduites au meme grossissement, il est clair que Ie stockage
de calcium est beaucoup moins important chez N schellenbergi et, dans ce cas, quelques
spherolithes seulement sont localises dans la region proximale des caecums posterieurs.
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En fait, Ie stock calcique total de N virei apparait proportionnellement plus
important que celui de N schellenbergi, ce qui est lie au fait que Ie squelette de N
virei est plus calcifie que celui de N schellenbergi. Chez N virei, Ie stock calcique
dilate l'intestin et occupe plus des 3/4 de la longueur des caecums (planche III, 1 et
2), alors que chez N schellenbergi l'intestin n'est pas deforme et seulement Ie 1/4
de la longueur des caecums est susceptible de renfermer des spherolithes (planche
III, 3). Ces constatations sont valables pour des populations diverses vivant dans des
eaux dont la teneur en calcium est differente (de 90 ii 135 mg/I) et sont indepen-
dantes de 1a presence ou de l'absence de cellules ii urates. II ne semble pas que
l'absence de stockage important dans les caecums posterieurs de N schellenbergi
puisse etre mise en relation avec Ie fait que Ie corps de cette espece est plus grele et
plus aplati que celui de N virei, ce qui pourrait entrainer une compression plus
forte de l'aorte posterieure; en effet, Ie corps de Niphargus [areli Humbert n'est pas
beaucoup plus trapu et, chez cette espece, les caecums posterieurs sont dilates par
de gros spherolithes (planche II, 6). Chez Niphargus kachianus, les spherolithes
occupent les 3/4 des caecums et sont minuscules (5J1) comparativement ii ceux des
[areh de meme taille. Sans entrer dans Ie detail, il convient de preciser que la forme,
Ie volume, la quantite et la repartition des concretions calcaires sont caracteristiques
de chacune des quatre especes observees jusqu'ii present, ii savoir virei, schellen-
bergi, [areli et kachianus.
Chez N schellenbergi, la mise en reserve de calcium debute au cours de I'etape D
2, soit une dizaine de jours avant l'exuviation pour des individus de 10 ii 13 mm
dont I'intermue totale est de 6 ii 9 mois. La dissolution des concretions commence
aussitot apres l'exuviation, elle est generalement totale dans les 48 h suivantes;
l'animal s'alimente dans les 24 h qui suivent l'exuviation, c'est-ii-dire avant que les
concretions soient entierement solubilisees. Notons que chez certains individus, il
apparait dans les caecums de petits spherolithes de 10 J1 maximum, nouvellement
formes, alors que la dissolution des autres concretions est presque terminee, ce qui
pourrait etre Ie fait d'une calcemie momentanement trop elevee.
L'elimination de concretions observee dans certains cas chez N virei (Husson,
1950 b; Graf, 1969) n'a jamais ete constatee chez N schellen bergi.
2. Au emirS du develappement
Contrairement ii ce qui a ete observe chez Orchestia chez laquelle Ie stockage de
PLANCHE IV.
Niphargus schellenbergi au cours des premieres mues.
I - A l'etape D 2 avant la premiere exuviation, soit quelques jours apres la sortie du marsu-
pium. On note ia presence de concretions calcaires rhomboedriques (rh) dans l'intestin moyen
et de cellules a urates (cu) au niveau du septum pericardique du mesosome.
2 - En cours de 3i?tne exuviation, alors que l'intestin moyen renferme des rhomboedres de
calcite (rh), les caecums posterieurs (cp) ne presentent pas de concretions; ac, ancienne cuticule;
ip, intestin posterieur; nc, nouvelle cuticule.
3 - Individu de 5,3 mm aussit6t apres la 6eme exuviation. A ce stade de developpement la
repartition des concretions calcaires cst semblable a celie de l'adult; cp, caecums posterieurs;
im, intestin moyen; ip, intestin posterieur; lacp, limite anterieur des caecums posterieurs; sph,
sphcrolithes.
'.
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calcium deb ute au cours de I'intermue embryonnaire (Graf, 1972), i1 n'y a pas de
mise en reserve de calcium lors de I'ec1osion 2 de N schellenbergi; a ce moment
l'intestin renferme encore du vitellus et les caecums posterieurs n'en sont qu'au
debut de leur developpement. La jeune Orchestia sera liberee dans Ie milieu
"aerien" dans les 4 jours qui suivent cette ec1osion, alors que Ie jeune Niphargus
demeurera encore 30 jours a l'abri du marsupium et aura la possibilite de prelever Ie
calcium necessaire a la calcification de son squelette dans I'eau ambiante. L'absence
de stockage de calcium durant la deuxieme phase embryonnaire de Niphargus oblige
a considerer que la denomination de cette periode comme "intermue embryon-
naire" n'est pas aussi justifiee que chez Orchestia, mais merite cependant d'etre
conservee pour Niphargus, du fait qu'elle correspond a I'intervalle de temps sepa-
rant deux exuviations particulieres. Lors de l'exuviation I (soit 10 jours apres la
liberation du marsupium), i! existe un stock calcique dans l'intestin moyen: une
quinzaine de rhomboedres (70 fJ. x 50 fJ. pour les plus developpes) repartis du
mesosomite 7 au milieu de I'urosomite 1 (planche IV, 1). Ces concretions sont
elaborees dans les 48 h qui precedent I'exuviation et sont dissoutes dans les 12 h qui
la suivent. II n'y a aucune concretion dans les caecums posterieurs qui ne sont qu'a
demi developpes.
Au cours des exuviations suivantes, Ie nombre des rhomboedres augmente et Ie
stockage progresse vers la region anterieure de I'intestin, jusque dans Ie mesosomite
5 (planche IV, 2). Dans les caecums posterieurs, quelques microspherolithes (d'en-
viron 5 fJ.) sont presents dans la region proximale lors de I'exuviation 2 (individus
d'environ 3 mm et 6 mois). Ce n'est que au cours de la deuxieme annee (individus
de 5 mm) que Ie stock age sera semblable a celui des adultes: il faut en effet attendre
la sixieme ou la septieme intermue pour que quelques gros spherolithes apparaissent
dans la region proximale des caecums (planche IV, 3).
Ainsi, comparativement a Orchestia ou la mise en reserve de calcium dans les
caecums posterieurs debute des I'intermue embryonnaire et est d'emblee semblable
a celie de I'adulte, chez N schellenbergi ce processus ne debute qu'en vue de
I'exuviation I et s'etablit progressivement au cours de la premiere annee; cette
difference est vraisemblablement due au fait que chez Ie Talitride les caecums se
developpent totalement au cours de I'intermue embryonnaire, alors que leur deve-
loppement chez N schellenbergi ne commence qu'au moment de I'ec1osion et qu'i!
est relativement lent. D'apres quelques observations fragmentaires effectuees chez
N virei, les caecums posterieurs se developpent aussi lentement que chez schellen-
bergi, mais nous ignorons a quel moment ils commencent a stocker des spherolithes
calcaires.
m. EVOLUTION DES CELLULES a URATES.
La presence de cellules a urates chez un Amphipode semble avoir ete recon-
nue en premier chez N schellenbergi (Graf, 1971). Ce sont des cellules jau-
natres qui sont Ie plus souvent localisees au niveau de la tete et du mesosome
(planche V). Observees en grand nombre chez des N schellenbergi d'une meme
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population, ces cellules ont ete recherchees dans d'autres populations de la
meme espece et d'especes differentes: il resulte de cette etude que des popu-
lations de la meme espece en sont depourvues, alors que des especes differen-
tes en possedent. C'est ainsi que N. virci en presente generalement au niveau
de la tete et que dans une population de N. foreli (thicncmanni?) (recoltee par J.P.
HENRY dans Ie sous-ecoulement de la riviere la Loue, Jura) ces cellules a urates
sont tres nombreuses et reparties tout Ie40ng du corps (planche II, 6)_
En fait ces cellules avaient deja ete observees. C'est ainsi que dans les generalites
sur Ie genre Nipharglls, Schellenberg (1942, p. 51) note I'absence d'yeux et de
pigments du corps, si ce n'est parfois une coloration rose pale ou jaune et la
presence d'un endroit jaune au orange a I'emplacement des yeux ("und einem gel-
ben oder orange Flecken in der Augengegend"). Ces cellules jaune citron ou jaune
soufre ont d'ailleurs ete interpretees comme des yeux par C.Sp.Bate (in Vejdovsky,
1896) ou comme des reliquats de pigments oculaires (Vejdovsky, 1896, 1905). Cet
auteur note que Ie pigment est jaune mais peut apparaftre blanc, brun ou noir selon
Ie mode d'ec1airage, et decrit des cas de reductions oculaires ou il retrouve ces
cellules pigmentaires au milieu des cones cristallins disperses et plus ou moins
nombreux au niveau de la tache oculaire. II s'interroge cependant quant a la fonc-
tion de ces cellules pigmentaires dont la presence, la quantite ou I'aspect ne sont pas
identiques des deux cotes.
Chez les Isopodes, les organes de Zenker d'Asclllls et les organes jaunes de
Caecosphacroma sont constitues de cellules homologues des cellules a urates de
Nipharglls (cf.biblio.in Graf, 1971).
A - Localisation
Les cellules a urates sont accolees a la face inferieure du septum pericardique
(planche III, I et 2) et font, de ce fait, saillie dans Ie compartiment median, entre Ie
tube digestif et les caecums hepatopancreatiques. Elles peuvent aussi etre disposees
au niveau des membranes intersegmentaires des premiers mesosomites et des vais-
seaux pericardiques (planche V, I et 5) qu'elles longent parfois jusque dans les
basipodites des pereiopodes. Chez N. forc/i, elles peuvent s'etendre jusqu'au niveau
de I'urosome, de part et d'autre des caecums posterieurs et plus precisement de
l'aorte (planche II, 6). Ces cellules different des nephrocytes pericardiaux decrits
chez divers Amphipodes (Bruntz, 1903) mais non retrouves chez Niphargl.ls (Hus-
son, 1951) et qui sont des athrocytes localises autour du coeur.
Sur l'animal vivant ces cellules sont opaques, leur teinte pouvant varier d'un
blanc legerement jaunatre a un jaune vif. Chez I'animal fixe, elles apparaissent
sombres par transparence (planche V, 7) et d'un blanc brillant en observation en
fond noir (planche V, 2 a 6). Les concretions qu'elles renferment etant solubilisees
par les fixateurs aqueux (y compris les alcools 70° ou 90°), iJ convient, pour les
conserver, d'utiliser un fixateur anhydre, tel que I'alcool-chloroforme (2-1) et
d'entreposer les echantillons dans un congelateur. Pour une etude histologique, il
est necessaire, d'une part d'employer Ie meme fixateur ou Ie liquide de Carnoy et,
d'autre part, d'insolubiliser les spherolithes avant d'utiliser des colorants aqueux,
soit par Ie complexe d'argento-methenamine, soit par la methode de von Kossa.
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B - Constitution
Les cellules a urates sont tres irregulieres (planche V, 6), elles presentent des prolon-
gements ramifies parfois tenus qui s'insinuent entre les celluies adipeuses (planche
V, 7). Elles mesurent de 50 a 15011 (noyau de 1011 environ) et sont chargees de
microspherolithes de 0,5 a 3 11 dont la structure est a la fois radiaire et concen-
trique. Ces spherolithes sont plus refringents que Ie baume de Canada et polarisent
dans les teintes de premier ordre en presentant une croix noire tres nette. L'etude
microchimique de ces concretions (Graf, 1971) a permis de preciser qu'elles sont
constituees d'urates; l'analyse ionique par spectrographie des rayons X, effectuee a
la microsonde Cameca grace a l'obligeance de Pr. R. Martoja, a revele la presence de
phosphore, potassium, calcium, soufre, chlore, sodium et magnesium, ions generale-
ment associes aux urates du corps gras de certains Insectes (Ballan-Dufran~ais et
Martoja, 1971; Martoja, 1971). Quant aux pigments jaunes, qUI colorent parfois
intensement les celluies a urates, il est vraisemblable qu'ils appartiennent au groupe
des pterines qui ont ete mises en evidence dans les organes jaunes de Caecosphae-
roma (Descimon et MarvilIet, 1966).
C - Evolution
Les divers auteurs (cf. biblio. in Husson et Henry, 1963) qui ont etudie les organes
de Zenker ou les organes jaunes des Isopodes, leur attribuent une fonction d'excre-
tion azotee, en considerant ces "organes" comme des reins d'accumulation de
dechets puriques provenant du catabolisme proteique. II convient en fait de savoir si
ces cellules sont des sites d'accumu!ation definitive de dechets puriques ou des lieux
de stockage temporaire d'urates, phosphates, pigments et ions divers. Pour tenter de
repondre a cette question, nous avons cherche a preciser, d'une part a quel moment
apparaissent ces cellules et, d'autre part, si elles se caracterisent ou non par une
stabilite de leur stucture ou de leur composition.
Chez N. schellenbergi, les cellules a urates commencent a se charger de spherules
au cours du developpement embryonnaire, 15 jours avant l'eclosion, c'est-a-dire
PLANCHE V.
1 - Repartition des cellules a urates chez un N. schellenbergi male de 14 mm.
2 - Embryon de N. schellenbergi une dizaine de joms avant !'ec1osion 2; les cellules a mates
(flcches) sont bien visibles en eclairage en fond noir (echelle: 10011).
3 - Detail des cellules a mates de la photographie precedente. Dix jours avant !'ec1osion, ces
cc1lules renferment de nombreuses spherules d'urates (echelle: 10011).
4 - N. schellenbergi en intermue 1 dans Ie marsupium, soit une vingtaine de jours apres !'
ec1osion. Les cellules a urates sont plus nombreuses qu'au stade precedent (echelle: 10011).
5 - Repartition des cellules a urates dans Ie pereion d'un male de 14 mm au niveau du septum
pericardique (s), des vaisseaux pericardiques (flcches), des membranes intersegmentaires (asteris-
ques) (echelle: 50011).
6 - Cellules a urates dans Ie septum pericardique vu a plat; les flcches indiquellt I'axe du coeur
(echelle: 10011).
7 - Cellule a urates dans laquelle on distingue l'emplacement du noyau (n) et la presence de
spherules d'urates dans les prolongements (fleches) qui s'insinuent entre les cellules adipeuses
(echelle: 5011).
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quelques jours avant que ne soit etablie la circulation sanguine. Ces cellules, au
nombre d'une trentaine environ, se localisent tout d'abord au niveau du septum
pericardique des 4 premiers segments du mesosome (planche V, 2); elles sont gene-
ralement etirees et mesurent en moyenne 60 f.l, taille deja importante. Les sphero-
lithes apparaissent progressivement dans Ie cytoplasme de ces cellules (planche V,3)
et iI est net que Ie volume definitif de la cellule chargee de spherules n'est pas
conditionne par la quantite accumulee mais qu'i1 correspond au volume initial. II
faut done considerer que Ie volume important de ces cellules est une predisposition
au stockage et non une consequence de I'accumulation. Avec la croissance de l'ani-
mal, Ie nombre et Ie volume des cellules peuvent augmenter (planche V, 4 et 6),
mais eette augmentation se fait proportionnel/ement au developpement du corps
en tier et les variations de quantite d'urates que l'on peut oberver chez les adultes
s'observent egalement a tous les stades du developpement. L'accumulation d'urates
chez N. sehel/enbergi n'est done pas evidente, elle serait plus apparente chez Asel-
Ius, mais Dresel et Moyle (1950) indiquent que, pour des individus de poids diffe-
rents, la proportion d 'acide urique est assez constante.
En fait, au sein d'une meme population de N. sehel/enbergi, la quantite de
cellules a urates est extremement variable suivant les individus et la question qui se
pose est de savoir s'i1 existe de telles variations au cours de la vie d'un meme
individu. L'observation nlguliere pendant 10 mois d'une trentaine d'individus eleves
en presence ou en absence d'argile, dans de l'eau provenant de la station de recolte,
soit naturelle, soit plus ou moins diluee a l'eau distillee ou concentree a I'eau de
mer, abondamment nourris ou, au contraire, en etat de jeilne, montre que la quanti-
te totale d'urates varie tres lentement; elle diminue chez certains, augmente chez
d'autres, sans qu'il wit possible d'etabIir une correlation entre Ie mode d'eIevage et
ces variations, qui se manifestent essentiellement par des retractions ou des exten-
sions des cellules et des modifications dans la teinte plus ou moins jaune des pig-
ments. L'observation plus precise d'un petit groupe de cellules d'un individu eleve
dans des conditions normales est plus instructive. On constate en effet, comme Ie
montre la figure 6, que non seulement les contours eel/ulaires se deforment sans
cesse, mais encore que ees eel/ules ehangent de position. En general, chaque cellule
passe alternativement par des phases d'extension, des prolongements cytoplasmi-
ques charges de spherules s'insinuant alors entre les cellules adipeuses (planche V, 7)
et par des phases de retraction. Dans les conditions norma1es d'elevage, l'anima1
presente generalement aut ant de cellules retractees que de cellules en extension et,
de ce fait, la quantite totale d'urates semble ne pas varier, alors que, dans des
conditions experiment ales, c'est la majorite des cellules qui sont dans un etat ou
l'autre, ce qui entraine des variations perceptibles de la quantite d'urates. Ainsi,
chez N. sehel/enbergi, les variations de volume de chaque cellule a urates demon-
trent qu'une reprise des urates stockes est possible et les modifications importantes
et relativement rapides de la surface cellulaire sont un des signes d'un metaboIisme
cellulaire actif.
Quant a la constitution de la charge des cellules a urates, la seule observation de
variations dans la teinte des pigments est deja une preuve d'une modification de leur
composition ou de leur teneur. II convient de signaler a ce sujet que, dans une
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population de N. foreli recoltee en mars, les cellules a urates etaient jaune franc
chez les males et tres peu pigmentees chez les femelles. De plus, apres une dessicca-
tion prolongee, les cellules a urates apparaissent claires, brunes ou noires ce qui
correspond vraisemblablement a des etats successifs de l'evolution de leur composi-
tion. Afin de rechercher d'eventuelles variations dans la teneur ionique, l'analyse
par spectrographie des rayons X a He conduite sur des cellules claires, brunes et
noires de trois N. schellenbergi, un male, une femelle et un male eleve durant un
mois dans une solution de NaCl a 6/1 000. Les resultats de cette analyse (fig. 7)
montrent qu'j] existe des variations dans la teneur ionique entre les cellules d'un
meme individu et celles d'individus differents. Si ces donnees quantitatives, du fait
qu'elles ne portent que sur 3 individus, ne sont pas suffisantes pour autoriser des
hypotheses quant au role de ces cellules, elles permettent cependant d'affirmer que
Ie stock des cellules iI urates est susceptible de variations quantitatives et qualita-
tives: c'est ainsi que phosphore et calcium presentent des variations inverses et que
chez l'individu eleve dans une solution de NaCl, la perte: de phosphore et de potas-
sium est evidente .
........i~ B ~ ~.........~'!@ ~.(~ .
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Fig. 6. Modifications de la forme de quatre cellules a urates observees durant 30 jours au niyeau
du mesosomite 5 d'un N. sch ellen bergi. La droite en pointille correspond a la limite
superieure de la plaque coxale. Les contours cellulaires representes en pointille indiquent
qu'ils sont localises dans un plan sous-jacent au plan d'origine.
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Ainsi, chez N schellenbergi, les ceIIules a urates peuvent etre considen~es non
pas comme des reins d'accumulation des dechets du catabolisme proteique, mais
comme des sites de stockage d'l/rates, de pigments et de divers ions qui pourraient
etre remis en circulation. On sait en effet, d'une part que chez les Insectes I'acide
urique peut constituer une reserve azotee reutiIisable et participer a la synthese
d'acides nudeiques et d'acides amines (Mitlin et Wiygul, 1973), et, d'autre part, que
des pigments jaunes possMant Ie noyau pteridine peuvent avoir une grande impor-
tance comme coenzymes d'oxydation (Viscontini et Schmidt, 1965).
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Fig. 7. Teneur en ions P, K, Ca, S, Cl, Na et Mg des cellules a urates de trois N. sehel/enbergi: un
male (1), une femelle (2) et un male cleve durant un mois dans une solution NaCl a
6/1.000. (3). Pour chaque individu ['analyse a etc faite sur des cellules claires (a), brunes
(b) et noires (e). Les nombres portes en ordonnees correspondent a ['intensite exprimee
en nombre dc chocs/seconde. Les teneurs diverses ne sont comparables quantitativement
que pour un me me ion.
RESUME
Le developpement intra-marsupial de Niphargus schellenbergi peut etre subdivise en
trois phases: la phase du chorion, I'intermue embryonnaire et I'intermue juvenile.
Les deux premieres phases sont separees par 1a disparition du chorion, les deux
dernieres par une double exuviation. La chronologie du developpement embryon-
naire et du debut du developpement post-embryonnaire est etabIie. Lors de I'edo-
sion Ie jeune N schellenbergi n'est pourvu que d'une seule paire de caccums hepato-
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pancreatiques; c'est durant les premieres intermues post-embryonnaires que seront
edifies les caecums hepatopancreatiques ventraux, les caecums posterieurs et Ie
caecum anterieur. La relation des caecums posterieurs avec l'aorte est decrite.
L'etude du stockage de calcium avant la mue montre que la forme, Ie volume, la
quantite et la repartition des concretions calcaires dans les caecums posterieurs et
l'intestin moyen sont caracteristiques de I'espece. Ce processus de mise en reserve
de calcium survient des la premiere exuviation post-embryonnaire dans l'intestin
moyen, mais ce n'esl que lors de la sixieme exuviation que Ie slockage dans les
caecums posterieurs sera semblable a celui des adultes.
Les cellules a urates, localisees a la face inferieure du septum pericardique,
commencent a se charger de spherules d'urates 15 jours avant l'eclosion. Elles
presentent des variations de forme, de volume, de position et de constitution et, de
ce fait, peuvent etre con sidcrees comme des sites de stockage d'urates, de pigments
et de divers ions (P, K, Ca, S, CI, Na, Mg) qui pourraient etre remis en circulation.
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